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Выяснение эволюционного формирования наземных моллюсков из горно-крымско- 
го рода Мепіїзза затрудняется отсутствием палеонтологических данных. Поэтому в 
распоряжении этого исследования остаются фаунистическне, зоогеографические и мор- 
фологические данные, а также возможности использования палеоботанических све- 
дений, отражающих изменения в среде обитания наземных моллюсков. 

Среди эндемичных родов горного Крыма (монотипические ВИата, Тһоапіеиѕ, Ка- 
тиѕсииѕ и включающий два вида Вгерћшіорѕіѕ) род Мепііѕѕа представлен наиболь- 
шим числом видов и подвидов (Байдашников, 1990а; б; в). Этот род привлекает к себе 
внимание разнообразием входящих в его состав экологически очень неоднородных 
форм, обитающих на относительно небольшой территории горного Крыма, что связано не 
только с особенностями распространения представителей СІаиѕіїіібае, к которому от- 
носится род Мелпііѕѕа. 

Особенностями С1аизПИФае является высокая специализация и неспособность его 
видов обитать на редколесных и особеино безлесных территориях равнин, по сравне- 
нию с остальными семействами наземных моллюсков. Клаузилииды, населяющие евро- 
пейские равнинные леса, относятся к родам с их наибольшим видовым разнообразием 
в горных системах, являющихся основными источниками формирования и последующе- 
го расселения представителей данного семейства. Изменения климата в плейстоцене и 
снижение горных поясов способствовали расселению многих лесных клаузилиид по 
европейским равнинам (Лихарев, 1962). Вероятно, аналогично они могли расселяться 
в другие геологические эпохи, когда менялся климат. Ведь древних примитивных кла- 
узилиид (Лихарев, 1962) тропических лесов вытесняли лесные представители иных, 
сформировавшихся от них, таксономических групп семейства, которые в горных регио- 
нах дифференцировались в субтропические и суббореальные формы, а последние геоло- 
гические эпохи даже в немногие бореальные. 


Крымский род Мепііѕѕа относится к подсемейству Ва!етае (№ №г4$1- 
еск, 1979). Виды этого подсемейства широко распространены, но не об- 
разуют эндемичных родов на большей части Европы. Вместе с тем горы 
юго-восточной Европы являются центром видового и родового разнообра- 
зия Ваїеіпає (№огаѕіеск, 1973; 1979) и, очевидно, его формирования. 
Существует еще второй центр такого разнообразия подсемейства — это 
Кавказ с ближайшими к нему территориями восточной припонтической 
Анатолии и северного Ирана (Лихарев, 1962; Могазтеск, 1975; 1979), но 
там распространение представителей Ваіеіпає уже имеет родовой энде- 
мизм. Это обусловлено, главным образом, заметным обособлением Кав- 
каза с ближайшими к нему территориями полуаридными и аридными 
регионами, непреодолимыми для клаузилиид, в стличие от гор юго-во- 
сточной Европы, окружаемых в целом лесными территориями. В анало- 
гичной изоляции находятся также Крымские горы. 

Филогенетические связи родов Ва|етае выясняются по строениям 
раковины и гениталий, являющимися основными в систематике клаузи- 
лиид. Среди многих элементов раковины ее внешнее строение, наиболее 
зависимое от окружающих условий, изменяется на популяционном и ви- 
довом уровнях, а общее устройство замыкательного аппарата на родо- 
вом, и поэтому только последнее пригодно при анализе филогенетичес- 
ких связей раковины разных родов. Строение гениталий наименее зави- 
симо от окружающих условий в местообитаниях клаузилиид. Поэтому 


© А. А. БАЙДАШНИКОВ, 1991 


155М 0084-5604. Вестн. зоологии. 1991. №4. | 3 
1* 


Фауна и систематика 


его консервативность более всего пригодна для изучения филогенетиче- 
ских связей родов, что использовалось также при построении системы 
семейства (№огаѕіеск, 1978; 1979). 

Однако среди видов из родов Ва!етае встречаются также явные 
параллелизмы строения гениталий. Так, облигатные петробионты имеют 
вагину, превышающую яйцевод по длине в два раза (иногда больше), и 
весьма расчлененный мужской отдел гениталий с широкой пениальной 
частью, например, у крымских — Мепй5за оеіиііпа и подвидов М. рга- 
сйісоѕіа (Байдашников, 1990а; в) или кавказского рода Оџиаяагіріісаѓа 
арсеѕіа *. Длинной вагиной и коротким яйцеводом обладают также об- 
лигатные петробионты других подсемейств, например, из карпатского 
рода А/оріа (Аіоріїпае) (Огоззи, 1981) или кавказского.Асгоюта (Меп- 
{155014етае) (Лихарев, 1962), но по строению мужского отдела гени- 
талий они не сопоставимы с представителями Ва]етае, отличающимися 
целым рядом особенностей (Могазіеск, 1978; 1979). У лесных непетро- 
бионтных видов Ва!етае, наоборот, вагина в два раза короче или при- 
ближается по длине к яйцеводу и мужской отдел гениталий слабо рас- 
членен с нешироким пенисом, как у крымского вида Мепііѕѕа сапаййега 
(Байдашников, 1990а), восточноевропейских / асіпіагіа ріісаіа и Вшва- 
пса сапа или кавказского Фиаагіріїсаіа ритИйогпиз. Аналогичное со- 
отношение длины вагины и яйцевода наблюдается также среди прими- 
тивных лесных клаузилиид из родов других подсемейств, обитающих в 
субтропиках Кавказа — Сазріорпаєдиза регіисепѕ (Рћаейиѕіпае), Зегги- 
Шпа ѕіоегѕі (Ѕеггшіпіпае) и др. (Лихарев, 1962; М№огӣѕіеск, 1978; 1979), 
которые среди европейско-средиземноморских клаузилиид являются наи- 
менее изменившимися потомками древних форм тропических лесов — 
исходных для многих современных групп семейства (Лихарев, 1962). 
Среди Ва!етае известны также некоторые отступления от данных зако- 
номерностей, но у отдельных видов, как у обитателя карпатских лесов 
Вага |айах, у которого вагина немного превышает по длине яйцевод. 

Как следует из приведенных примеров, параллелеизмы в строении 
гениталий проходят даже через представителей одного рода. Аналогич- 
но и в большей степени проявляются параллелеизмы между ними в 
строении поверхности раковины, причем даже у видов разных подсе- 
мейств и регионов. Примеров такого сходства гораздо больше, чем по 
строению половой системы. Так, крымские петробионты Мелпіїзза оеіи- 
Ипа, М. ргасйісозіа а1росоѕіаіа и лесной вид М. сапаййега (Ва1еіпае) 
сходны по внешнему строению раковины соответственно с карпатским 
АІоріа ріаиса, из Греции А! тапа ргоива (АіЇоріїпае) западноевропей- 
ским подвидом С/аиѕ іа фідепіаіа бідепіаіа (Сіаизіїйпає). Это обуслов- 
лено близостью условий в местообитаниях видов разных родов и регио- 
нов, но одних экологических групп. Так, облигатные петробионты обита- 
ют преимущественно на сухих редколесных или безлесных скалах и осы- 
пях горах, где велики температурно-влажностные колебания, и питаются 
в основном лишайниками. Лесные непетробионтные виды населяют под- 
стилку, валежник и стволы деревьев в широколиственных лесах, где от- 
носительно постоянный микроклимат, и являются сапро-микофагами. По- 
этому параллелеизмы клуазилиид, встречающиеся нередко среди пред- 
ставителей одного рода, оказываются набором определенных адапта- 
ций, среди которых строение раковины играет первостепенную роль. Од- 
нако облигатные петробионты приурочены к нанболее экстремальным 
условиям обитания для клаузилиид в горах засушливого климата — Сре- 
диземноморья и субсредиземноморских территорий и, как правило, энде- 
мичны горным системам этих регионов, являясь наиболее специализиро- 
ванными. Очевидно, их формирование обусловило возрастание аридности 
в недавнем геологическом прошлом, о чем свидетельствует дизъюнктив- 


я Виды из родов Ва!етае изучены по коллекциям ЗИН АН СССР (Ленинград) 
или собраны и обработаны самостоятельно, как из рода Фнайгіріїсаіа 
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ное распространение многих близкородственных петробионтных видов и 
подвидов. Лесные клаузилииды менее специализированны и населяют не 
только горные, но и равнинные леса, хотя их формирование.и последую- 
щее расселение тоже связано с горными регионами. Поэтому морфологи- 
ческие особенности облигатных петробионтов должны были возникнуть 
независимо у разных родов и регионов на основании организации лесных 
предков, способных проникать в другие горные системы через равнинные 
леса. Из этого следует, что при выяснении филогенетических связей ро- 
дов необходимо ориентироваться в основном на морфологические осо- 
бенности лесных видов. 

Среди Ва[етае род Мепіїзза морфологически наиболее близок к 
восточнобалканскому монотипическому роду Мепіїззейа (Мог4злеск, 
1973) и двум родам, тяготеющим к суббалканским /асіпіагіа и Виівагіса 
(в основном к подроду 5/гідіесиіа) *. Эта близость заключается в поч- 
ти полном сходстве с родом Мепііѕе/а и частичном с родами Гасіпіагіа 
и Вирагіса по наличию хорошо развитого киля и особенностям строения 
складок замыкательного аппарата (Байдашников, 1990а); в приближе- 
нии МепііѕѕеПа гефей по наличию второго киля на раковине ** и рас- 
члененного мужского отдела гениталий к петробионтам рода МепН55а; 
в сходстве лесного вида Мепііѕѕа сапаШега с представителями рода Ёа- 
сіпіагіа и частично Ви/еагіса по весьма слабо расчлененному отделу ге- 
ниталий с наличием пениального лигамента и соотношению длины ваги- 
ны и яйцевода, причем по длине вагины и яйцевода он приближается 
также к Мепііѕѕе а геьей. Вместе с тем сходство по строению гениталий 
облигатных петробионтов из Крыма и восточнобалканского факульта- 
тивного петробионта Мет 55еЦа гебей является параллелеизмом, как и 
у видов других родов подсемейства, но остальные элементы морфологи- 
ческого сходства между этими двумя родами подтверждают их близость. 

Многоликое, но частичное сходство рода Мен!55а с названными ро- 
дами свидетельствует о происхождении от общего предка, безусловно, 
менее специализированного и, очевидно, являвшегося лесным обитате- 
лем. Он мог сочетать некоторые общие морфологические черты совре- 
менных лесных видов из названных родов. Так, строение его половой си- 
стемы могло состоять из вагины, короче или приближавшейся к яйцеводу 
по:длине, и слабо расчлененного мужского отдела гениталий с наличием 
пениального лигамента, например, как у МепН55а сапаШега, Гасіпіатіа 
риса и Вшватса сапа, которые сохранили эти архаичные черты благо- 
даря приуроченности к лесным (нескальным) местообитаниям. В строе- 
нии замыкательного аппарата раковины он мог обладать развитой по- 
лулунной складкой, несоединявшейся с нижней палатальной, и клаузи- 
лием, лишенным выемки на своей пластинке, подобно некоторым лесным 
видам, как из рода / асіпіагіа. Однако к этому строению замыкательного 
аппарата приближаются также современные представители родов Вщеа 
и УезНа, которые тоже имеют киль на раковине и в строении половой 
системы короткую вагину или приближающуюся по длине к яйцеводу. 
Поэтому последние два рода, очевидно, также происходят от того или 
очень близкого предка. Их меньшая морфологическая близость, с крым- 
ским родом Мепіїзза связана с большей самостоятельностью развития, 
принимая во внимание, что половина видов из рода Ва[еа относится к 
подроду Рѕеиааііпйа, являющемуся балкано-карпатским, как и целиком 
род УезНа. Морфологическое приближение родов Мепіїз5ейа, Гасіпіатіа 
и Виісагіса (преимущественно подрода 5/гідіїеснціа) с родом Мепііѕѕа 
объясняется, пожалуй, чуть большим содержанием архаичных черт, чем 


* Широкий европейский ареал этих двух родов в значительной мере связан с 
распространением восточновропейских Г. р/ісаѓа, В. сапа и отчасти южно- и среднеев- 
ропейского В. оеѓиѕіа 

** У крымских петробионтов второй киль на раковине выражен слабее, чем у 
восточнобалканского Мепіїз5ейа гебей (Байдашников, 1990а) 
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в подродах родов Ва/еа и Уе5 На. Поэтому происхождение всех этих ро- 
дов от одного предка несомненно, но их формирование протекало, види- 
мо, с разной теорриториальной и экологической разобщенностью, обусло- 
вившей отклонения от исходной организации как адаптаций к местным 
условиям. 

Существующие ныне два центра родового разнообразия Ва|епае в 
горах юго-восточной Европы и Кавказа с ближайшими к нему террито- 
риями, очевидно, имели связь в прошедшие геологические эпохи. Безус- 
ловно также, что происхождение родов этих двух центров связано с 
общим корнем. Данное подсемейство могло возникнуть в древности от 
переднеазиантских примитивных клаузилиид параллельно с Меѕііѕѕоійеі- 
пае (М№огдѕіесКк, 1975), охватызающим в основном Кавказ, северо-запад- 
ный Иран, Анатолию, часть Ближнего Востока и юго-восток Европы 
(Могазеск, 1979), т. е. регионы, общие с ареалами родов Ваіеілае. 
Поэтому вполне вероятно, что исходные формы рассматриваемого под- 
семейства расселялись с территорий, близких к современному южному 
Причерноморью. О времени формирования и начале расселения самых 
древних Ваіеіпае можно судить из того, что восточное Средиземноморье 
образовалось из системы слившихся островных дуг и микроконтинентов 
и стало больше походить на современное лишь в конце палеогепа — на- 
чале неогена (История..., 1987). 

Ископаемые представители Ва1еіпае известны из неогена Предкав- 
казья (Лихарев, 1966; Стеклов, 1966) и плейстоцена средней Европы 
(Могдзіеск, 1975). Это лишь подтверждает вероятное плейстоценовое 
расселение видов из родов подсемейства с гор юго-восточной Европы и 
лишний раз указывает на крайнюю бедность палеомалакологических 
данных по горным регионам. Обнаружение в позднем миоцене Пред- 
кавказья представителей Ва]етае, обладающих чертами уже современ- 
ного кавказского рода ФиаайрИса!а (Лихарев, 1962; Стеклов 1966), сви- 
детельствует, как и родовой эндемизм, о значительно более раннем появ- 
лении исходных форм подсемейства и их расселении из мест формиро- 
вания. Возможно, что они широко расселились в течении олигоцена — 
начале миоцена на территории Ирана, Малой Азии и юго-восточной Ев- 
ропь, образовывавших тогда единый микроконтинент (История... 1987). 
Кроме того, в то время или близкое к тому начали формироваться гор- 
ные системы, где теперь распространены представители Ва|е!пае. Так, 
горно-крымский участок суши с островом северо-западнее его образо- 
вался в олигоцене (Шнюков, 1989). С появлением исходных форм под- 
семейства на территории формирующихся гор юго-восточной Европы свя- 
зано возникновение предка современных родов этого центра. Последний 
мог проникнуть в Крым, например, в начале миоцена (или около того), 
когда была временная сухопутная связь с Добруджей (История..., 1987). 
Этому проникновению в конце олигоцена — начале миоцена, очевидно, 
способствовало произрастание в Крыму и на прилегающей к пему 
территории лесов, очень близких к влажным субтропикам (Сябряй 
и др., 1983). 

С миоцена в Крыму и на прилегающих территориях начала возрас- 
тать аридность и ксерофитизация растительного покрова с выпадением 
из него ряда тропических и субтропических элементов (Сябряй и др., 
1983; Щекина, 1979). Это согласуется с глобальным изменением клима- 
та и возрастанием засушливости в Средиземноморье вследствие сокра- 
щения эпиконтинентальных морей и других причин (Квасов, 1985). Оче- 
видно, поэтому прежнее распространение древних представителей Ва- 
Іеіпае разобщилось и обособилось в формирующихся горных системах, 
где должны были сохраниться условия для произрастания лесов из-за 
вертикальной дифференциации климата, хотя последняя в ту эпоху бы- 
ла, видимо, слабее выраженной в связи с более низкой высотой гор, чем 
сейчас. Вместе с тем, обособление предковой формы рода Мепіїзза 
вызвано еще островным характером Крыма и его лишь временными су- 
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хопутными связями с континентом в течении неогена (Молявко, 1960). 
Именно поэтому род Мепііѕѕа ограничен только Крымом, тогда как дру- 
гие роды, например, Гасіпіагіа и Виівагіса распространены шире и ох- 
ватывают в основном прилегающие к Балканам территории Баната, ча- 
сти Южных Карпат и Динарид, а также северо-запад Анатолии (№ г4- 
зієсК, 1979). 

После обособления в Крыму предок рода МепН55а начал развивать- 
ся самостоятельно. По-видимому, на первых этапах этого процесса от 
него возникла островная лесная форма, которая в дальнейшем диверги- 
ровала по двум направлениям, представленным к настоящему времени 
филетической линией лесного непетробионтного вида М. сапаййега и 
ветвью с адаптивной радиацией петробионтов — М. оешИпа и подвиды 
М. ргасійісозіа. Вероятно, дивергенция островной лесной формы про- 
изошла еще в неогене, поскольку адаптивную радиацию петробионтов 
на разных участках Крымских гор, где почти повсеместен скальный рель- 
еф, должны были стимулировать периодическое значительное возраста- 
ние аридности и криоксерофитизации растительного покрова в леднико- 
вые фазы плейстоцена (Шеляг-Сосонко и др., 1980; 1987; Дидух, 1987), 
но на основании единой прежде пестробионтной формы (Бадашников, 
19906; в). Кроме того, на существование последней указывают морфо- 
логические черты, степень обособленности и дизъюнктивное распростра- 
нение в горном Крыму современных петробионтов рода (Байдашников, 
19906; в). , 

Развитие рода Меп 55а ограничилось к настоящему времени толь- 
ко одним лесным непетробионтным видом. По сравнению со многими лес- 
ными эндемиками на Карпатах, Балканах, Кавказе и прилегающих к ним 
территориях из родов одного подсемейства, эта ограниченность объяс- 
няется малой протяженностью и высотой Крымских гор со слабее выра- 
женной вертикальной зональностью. Кроме того, бедность лесными 
видами рода Мепііѕѕа связана с возрастанием засушливости и ксерофити- 
зация растительности Крыма, начавшихся еще с миоцена и ограничив- 
ших разнообразие лесов, а с ним и лесных моллюсков. Например, Карпа- 
ты, расположенные в более гумидной Средней Европе, разнообразнее 
лесами и соответственно лесными эндемиками из родов одного подсемей- 
ства (Ваіеа и Уезііа), хотя эти роды не эндемичны Карпатам. Бедность 
лесных и множество петробионтных видов и подвидов у рода Мен! 55а 
соответственно эволюции ландшафтов горного Крыма согласуются так- 
же с экологическими особенностями видов из других крымских родов 
(см. начало). Среди них известен только один лесной непетробионтный 
вид (Вйапіа вое! ве"), а остальные являются обитателями скал и горных 
степей. 
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Оп {ће Огіріп ої МоПизК$ оѓ Ше Сепиз Мепіїѕѕа. Ваійаѕһпікоу А. А.— Уезіп. 
2001., 1991, М 3.-- Тһе ргобіет ої {ће еуоішііопагу Їогтаііоп іп Ме Сгітеап тот{апе 
іеггезігіаї тоПизКап вепиз Мепіїзза із діНісції іо зоуе аце ќо һе ІасК ої раіеоліоіорі- 
са! даіа. Доореортарпіса! апі тогріоіорісаї 5ітііагііїев Бебмееп ВаІеіпае репега аге 
діѕсиѕѕей. Тһе тоѕі агсһаіс репіќајіа ѕігисіиге 1$ сһагасіегіѕііс ої Гогез{ поп-реїгобіопі 
Мепіїзза ѕресіеѕ, аз ме! аз ѕоте Гасіпіагіа апі Вшвайса — ѕһогі, ог ѕһогіег {һап омі- 
дисі, уаріпа апі меакіу ЧШегепНае таїе оепйаЙс рагі міїп репа! іватепі. Іл 
Ѕѕресіа!ігеі реігођіопіѕ, опе сап тееё міїп а питЪег ої рагайеізтя іп репЦаЙс апа 
зпе!] ѕігисіџге, зо +һеіг сһагасіегѕ аге пої иѕеѓш о рһуІовепеііс сопѕійегаііопѕ. РоѕѕіЫе 
мауз ої діѕігіриііоп іп гесепі репега Їоге5і апсеѕіогѕ аге Піѕзсиѕѕей. Опе ої ѕисһ репега 
Ваз Бееп ѓогтей іп {һе Сгітеа, мһеге ії Ваз Піуегвей аіопе а рһуІеііс Нпе ої а Гогез{ 
ѕресіеѕ М. сапа!Шега, апі Бу Ъгапсһеѕ о! айарііче реїгобіопі гайіаііоп — М. ое/иѓіпа апі 
М. ргасіісоѕіа ѕѕрр. Тһе роогпеѕѕ ої {Пе Гогез{ апа Шен аіуегѕіїу ої реігоБіопі Мепііѕѕа 
{огтѕ 15 ехріаїпед Бу ргоргеѕѕіпр агідіїу апі хегорһуііғайоп ої іһе Сгітеа іп Міосепе 
апа Рієізіосепе. 
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ОСОБЕННОСТИ РАСПРОСТРАНЕНИЯ МОЛЛЮСКОВ 
НАДСЕМЕЙСТВА РІЅІрІОІрЕА (ВІУАІ МІА) 

В БАССЕЙНЕ ДНЕПРА И ВОПРОСЫ 
ЗООГЕОГРАФИЧЕСКОГО РАЙОНИРОВАНИЯ ТЕРРИТОРИИ 


Литературные данные о распространении в бассейне Днепра мелких двустворча- 
тых моллюсков (надсем. Ріѕійіоійеа) фрагментарны. Известная монография В. И. Жа- 
дина (1952), обобщившая результаты многолетних гидробиологических исследований, 
в значительной степени устарела, поскольку за прошедшее время представления о си- 
стематике группы сильно изменились на всех таксономических уровнях. Более поздняя 
сводка А. П. Стадниченко (1984) охватывает лишь территорию Украины, причем и 
здесь границы распространения большинства видов не прослеживаются. Таким образом, 
дальнейшие исследования ареалов Ріѕійіоійеа весьма актуальны. Новые, более досто- 
верные сведения могут внести существенные коррективы в разработанные ранее схемы 
районирования юго-запада европейской части СССР по пресноводной фауне (Полищук, 
1975, 1985, Старобогатов, 1986). 

Настоящая работа основана на обширных собственных сборах (1985—1988 гг.) 
по всему бассейну Днепра. Определены также сборы, любезно предоставленные други- 
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